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植物 多 药 和 有 毒化 合 物 排出 转运 蛋白 研究 进展 
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摘要 : 植物 在 生长 及 适应 环境 的 过 程 中 会 吸收 很 多 有 益 或 有 害 的 物质 ， 自 身 也 会 产生 大 量 代 谢 物 。 植 物 对 这 些 物 质 的 转运 是 
植物 生长 发 育 及 适应 环境 的 重要 环节 ， 有 多 种 转运 蛋白 家 族 参与 其 中 。 多 药 和 有 毒化 合 物 排 出 转运 蛋白 MATE) 是 生物 体 
中 重要 的 转运 蛋白 家 族 之 一 ， 而 植物 中 MATE 基因 的 丰富 程度 要 远 远 高 于 其 他 生物 。 根 据 植物 MATEs 的 蛋白 结构 ， 这 些 基因 
被 分 为 4 个 主要 的 亚 家 族 : MATE I, MATE II, MATE TIT 和 MATE IV。 同 一 亚 家 族 或 同一 MATE 基因 簇 的 基因 还 具有 相同 或 相 
似 的 功能 。 植 物 MATEs 定位 于 细胞 的 各 种 生物 膜 上 ， 如 细胞 质 膜 、 液 泡 膜 、 高 尔 基 膜 及 奢 泡 膜 等 。 此 外 ， 一 些 MATEs 的 表达 
还 具有 组 织 特 异性 ， 它 们 转运 的 底 物 也 具有 多 样 性 和 特异 性 ， 使 得 MATEs 呈现 出 多 种 生物 学 功能 。 它 们 在 外 源 性 物质 的 排出 、 
次 生 代谢 产物 的 转运 和 累积 、 铁 转运 、 铝 脱 毒 和 植物 激素 信号 传递 及 植物 的 抗 病 性 等 方面 都 起 着 重要 作用 。 本 文 对 MATEs 的 
发 现 、 基 因 分 类 、 亚 细胞 定位 及 生理 功能 等 方面 进行 了 概述 ， 对 深入 研究 该 基因 家 族 的 提供 了 思路 ， 对 该 基因 家 族 的 应 用 进 
行 了 展望 。 
关键 词 : 植物 MATEs， 基 因 结 构 和 分 类 ， 亚 细胞 定位 ， 外 源 物质 的 排出 ， 次 生 代 谢 产 物 的 转运 和 累积 ， 金 属 离子 的 转运 ， 植 
物 激素 信号 传递 
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Research progresses in plant multidrug and toxic compound extrusion 


proteins 
WU Yuanshuang', SONG Yihao', WU Baoyao’, LI Kunzhi™ 
( 1. Faculty of Life Science and Biotechnology, Kunming University of Science and Technology, Kunming 
650500, China; 2. Faculty of Environmental Science and Engineering, Kunming University of Science and 
Technology, Kunming 650500, China ) 
Abstract Plants absorb many beneficial or harmful substances from outside, and produce a vast number of 
secondary metabolites which may be useful, unuseful or even harmful to themselves, during the proceedings of 
their growth, development and adaptation to the environment. To exert their optimal functions, these 
substance or metabolites are required to be in the appropriate location at the appropriate time, so the 
transportation of foreign substances and secondary metabolites in plants is a very important part of their 
growth, development and adaptation to the environment. The family of multidrug and toxic compound extrusion 
proteins (MATEs) is one of the most important transporter families, and is present widely almost in all 
organisms, such as bacteria, fungi, mammals and plants. MATEs in plants are much more abundant than that in 
other organisms, which may be related to the process of plants adapting to the complex external environments 
and the variety of their own metabolites, and may also mean the importance of MATEs in plants. According to 
their protein structures, these genes are divided into four subfamilies: MATE I, MATE II, MATE III 和 MATE 
IV, every subfamily include many gene clusters. The gene structures are conserved in each subfamily but 
differ among subfamilies, and the genes belong to the same subfamily or the same gene cluster have same or 
similar functions. MATEs in plants locate on various membranes in cells, such as cytoplasmic membrane, 
vacuolar membrane, Golgi membrane and vesicular membrane, etc. Plant MATEs also have a wide variety of 
substrate with specificity, such as oganic acids, secondary metabolites and plant hormones, which may result 
in the diversity of their functions. MATEs play important roles in extrusion of exogenous substances, 
transportation and accumulation of secondary metabolites, translocation of iron ions, detoxication of 
aluminum, plant hormone signal transduction, disease resistance, and so on. In this review, the discovery 
and classification of MATE genes, subcellular localization of MATE proteins, and physiological function of 
MATEs in plants were summarized, their cooperation with other transporter families and some of their 
applications were also introduced. Furthermore, some ideas for the further study of the gene family were 
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植物 在 生长 及 适应 环境 的 过 程 中 会 吸收 有 益 4 或 有 害 的 物质 ， 自 身 也 会 产生 代谢 物 。 这 些 物质 有 些 是 生 
物 生长 发 育 所 必需 的 ， 有 些 在 其 生长 和 发 育 过 程 中 不 起 作用 ， 但 在 生殖 和 环境 适应 过 程 中 却 有 很 重要 的 作 
用 ， 还 有 些 物质 对 植物 体 是 有 毒害 作用 的 。 植 物 在 漫长 的 进化 过 程 中 ， 发 展 出 相应 的 机 制 对 这 些 物质 的 吸 
收 和 转运 进行 调节 ， 如 氧化 降解 、 固 定 化 、 水 解 反应 、 转 化 作用 及 代谢 排出 体外 等 。 其 中 植物 对 各 种 外 来 
物质 或 者 代谢 产物 的 转运 是 非常 重要 的 机 制 。 

在 植物 中 代谢 产物 的 转运 机 制 可 分 为 三 种 类 型 : 转运 蛋白 依赖 的 捕获 、 转 运 蛋 白 介 导 的 运输 和 宫 泡 运 
输 (Shitan et al, 2013) 。 其 中 ， 转 运 蛋 白 介 导 的 运输 在 分 子 水 平 上 得 到 了 很 好 的 研究 ， 己 鉴定 出 多 个 
转运 蛋白 家 族 ， 包 括 ATP 结合 盒 (ABC) 转运 蛋白、 主要 协助 转运 蛋白 超 家 族 OFS) 及 多 药 和 有 毒化 合 物 
排出 (MATE) 转运 蛋白 (Shoji et al, 2009; Shoji, 2014) 。 人 们 对 MATE 家 族 了 解 较 晚 ， 直 到 1998 年 ， 
Morita et al (1998) Æ Escherichia coli 中 鉴定 到 一 个 新 的 转运 蛋白 ， 因 为 他 们 缺乏 和 其 它 转 运 蛋 白 
同 源 的 序列 而 被 命名 为 MATE。 随 后 ， 这 个 新 的 转运 蛋白 家 族 在 生物 体 中 被 广泛 地 发 现 ， 包 括 高 等 植物 
(Omote et al, 2006) 。 该 蛋白 家 族 基 因 在 植物 中 得 到 了 显著 的 发 展 ， 每 个 植物 品种 中 的 MATE 基因 数 都 
远 远 高 于 细菌 和 动物 。 在 拟 南 芥 中 发 现 了 56 个 MATE 基因 ， 水 稻 中 则 至 少 有 53 个， 而 大 豆 中 则 达到 了 117 
个 2005; Tiwari et al，2014; Liu et al，2016) 。 此 外 ， 植物 MATEs 的 转运 底 物 也 【多 样 性 ， 

能 和 植物 适应 复杂 的 外 界 环境 及 其 自身 代谢 产物 的 种 类 多 样 性 相关 ， 这 些 发 现 也 说 明 MATE 基因 在 植物 

ee 为 进一步 探讨 这 些 MATEs 的 生理 功能 及 其 与 结构 的 相互 关系 ， 利 用 它们 转运 底 物 的 差异 
来 充分 发 挥 它们 在 植物 中 的 不 同 作 用 提供 理论 依据 ， 本 文 结合 MATEs 的 最 新 研究 进展 ， 对 MATEs 的 发 现 、 
亚 细 胞 定位 及 生理 功能 等 方面 进行 了 概述 。 
1 植物 MATEs 基因 的 结构 和 分 类 

Wang et al (2016) 对 水 稻 和 拟 南 芥 中 的 MATE 基因 进行 了 预测 ， 并 根据 蛋白 序列 的 拓扑 结构 和 自 引导 
值 将 MATE 家 族 基因 分 为 4 个 主要 的 亚 家 族 : MATE I, MATE II, MATE III 和 MATE IV。 这 4 个 亚 家 族 在 水 
稻 和 拟 南 芥 中 都 有 分 布 。 不 同 亚 家 族 基因 之 间 内 含 子 的 数量 差异 很 大 ，MATE Il 亚 家 族 大 多 数 含 有 6 8 个 
AGH, MATE 工 则 多 数 含 有 5 7 SASH, MATE TIV 缺乏 内 含 子 或 者 仅 有 一 个 内 含 子 ， 而 MATE III 则 含有 
11 13 个 内 含 子 。 在 水 稻 和 拟 南 芥 中 ， 同 一 亚 家 族 的 MATEs 基因 结构 相对 保守 ， 具 有 相似 的 内 含 子 数量 。 
Guo et al (2016) 通过 系统 发 育 分 析 将 从 雷 蒙 德 氏 棉 中 鉴定 出 的 随机 分 布 在 13 条 染色 体 上 的 70 个 MATE 
因 分 为 3 个 亚 家 族 即 MATE I, MATE II 和 MATE III。 与 拟 南 芥 相 比 ， 棉 属 中 MATEI 组 基因 数目 没有 明显 
化 ， 但 MATEII 和 MATE III 组 基因 数 发 生 了 倍增 ， 这 两 组 基因 可 能 在 棉 属 植物 适应 环境 的 进化 上 发 挥 了 
要 作用 。 此 外 其 他 植物 中 也 鉴定 到 一 些 MATE 基因 ， 通 过 系统 发 育 树 分 析 均 可 归 类 到 4 大 亚 家 族 中 ， 说 明 
四 个 亚 家 族 在 植物 进化 史 的 较 早 期 就 已 经 形成 
or 同一 亚 家 族 的 MATE 基因 具有 相同 或 相似 的 功能 ， 不 同 亚 家 族 基 因 则 具有 完全 不 同 的 功能 (Wang et 
al, 2016) 。 例 如 MATE III 亚 家 族 基因 中 ， 一 些 基因 如 GHFRDa. HvAACT1, SbMATE, ScFRDL1 等 形成 一 个 
徐 ， 其 蛋白 都 具有 转运 柠檬 酸 的 功能 ， 在 铝 脱 毒 和 铁 转 运 中 起 着 重要 作用 ， 而 在 MATEII 亚 家 族 基 因 中 一 些 
已 知 功能 的 蛋白 则 以 黄酮 类 物质 为 转运 底 物 。 MATE 基因 家 族 的 分 类 对 发 现 其 功能 具有 指导 意义 ， 对 大 豆 的 
MATE 基因 家 族 的 分 类 及 对 铝 脱 毒 相 关 基 因 (比如 GmMATE75, Gnilt7E79 等) 的 表达 分 析 中 也 支持 了 该 结论 
(Liu et al, 2016) 。 尽 管 如 此 ， 还 是 有 很 多 MTE 基因 未 被 分 离 鉴 定 到 或 者 生理 功能 尚 不 明确 ， 有 待 进 
一 步 的 研究 来 阐明 它们 的 结构 和 功能 


2 植物 MATEs 的 亚 细 胞 定位 及 生理 功能 

大 多 数 植物 MATE 家 族 蛋 白 由 440 550 个 氨基 酸 组 成 ， 少 数 由 400 700 个 氨基 酸 残 基 组 成 。 一 般 包 含 12 
个 跨 膜 螺旋 结构 ， 少 数 含有 8 13 个 跨 膜 区 (Wang et al, 2016) 。 来 源 于 所 有 生物 的 MATEs HAA 40% 的 
序列 相似 性 ， 根 据 其 序列 相似 性 及 亲缘 关系 的 远近 ， 已 经 鉴定 到 的 约 900 个 MATE 家 族 蛋 白 被 分 为 三 个 亚 类 : 
NorM 亚 类 、DinF 亚 类 和 真 核 亚 类 。 其 中 ，NorM、DinF WXX H/N 势 驱动 ， 真 核 亚 类 则 全 部 为 正 势 驱动 ， 
目前 已 知 的 植物 MATE 家 族 成 员 大 部 分 属于 真 核 亚 类 。 在 对 MATE 基因 亚 家 族 和 蛋白 的 亚 细 胞 定位 预测 的 研究 
中 发 现 大 多 数 MATE I 和 MATE II 基因 亚 家 族 的 蛋白 主要 定位 于 细胞 质 膜 上 ，MATE III 和 MATE IV 亚 家 族 
基因 蛋白 则 分 别 定位 于 叶绿体 膜 和 质 膜 上 (Wang et al, 2016) 。 此 外 研究 发 现 少 部 分 MATE III 和 MATE 
IV 亚 家 族 基因 蛋白 定位 于 液 泡 膜 或 者 细胞 膜 上 。 这 些 植物 MATEs 定位 广泛 ， 生 理 功 能 多 样 ， 后 文 将 对 它们 
的 亚 细 胞 定位 及 生理 功能 进行 详细 介绍 。 
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2.1 植物 MATEs 的 亚 细 胞 定位 
植物 MATEs 的 亚 细 胞 定位 及 其 组 织 特异 性 表达 往往 和 它们 的 功能 相关 。 人 例如， 烟草 将 生物 碱 分 泌 到 胞 

外 和 储存 在 液 泡 中 ， 是 其 广泛 的 保守 的 机 制 (Shitan et al，2014) ， 参 与 该 过 程 的 烟草 MATE 蛋白 往往 定 

位 在 细胞 质 膜 上 或 者 液 泡 膜 上 。 在 高 梁 和 大 麦 中 分 离 到 的 参与 铝 脱 毒 的 MATE 转运 蛋白 SbMATE 和 HvAAC T1 

都 能 排出 柠檬 酸 ， 两 者 都 被 发 现 定位 于 根 尖 的 质 膜 上 (Furukawa et al, 2007; Magalhaes et al, 

2007) 。 研 究 发 现 葡萄 中 两 种 与 花色 素 转 运 相关 的 MATE 转运 蛋白 VvAM1 和 VvAM3 定位 在 小 圳 泡 上 ， 而 花色 

素 不 仅 累 积 在 液 泡 中 ， 也 累积 在 活跃 于 液 泡 膜 周 围 的 小 襄 泡 中 。 在 葡萄 中 分 离 到 的 另 两 个 原 花 色素 MATE 转 

运 蛋 白 ，Vitis vinifera MATE1 和 2， 它 们 虽然 序列 相似 (Perez—Diaz et al, 2014) ， 但 VvMATE1 定 

在 液 泡 膜 上 ， 而 VvMATE2 定位 在 高 尔 基体 上 ， 说 明 这 些 MATE 转运 蛋白 通过 不 同 途 径 参 与 到 原 花 色素 的 累 逢 
上 。 这 些 研究 表明 植物 MATEs 定位 在 细胞 的 各 种 生物 膜 上 ， 这 和 它们 的 功能 多 样 性 是 一 致 的 。 

植物 MATEs 不 仅 亚 细 胞 定位 不 同 ， 大 多 数 还 显示 出 明确 的 组 织 特异 性 表达 模式 。 例 如 Wi- MT77 在 叶 、 

茎 和 根 中 表达 (Morita et al, 2009) , mi NtMATEI 和 NtMATE2 仪 在 根 中 表达 (Shoji et al, 2009) . W 

南 芥 中 和 多 种 表 型 相关 的 两 种 转运 蛋白 OsMATEL 和 OSMATE2 均 定位 于 茎 尖 和 生殖 器 官 的 质 膜 上 (Tiwari et 

al, 2014) 。 两 种 参与 了 铁 转 运 的 水 稻 MATE 转运 蛋白 0sPEZ1 和 0sPEZ2 被 发 现在 中 柱 中 特异 性 表达 ， 可 

能 控制 着 原 儿 茶 酸 和 咖啡 酸 的 排出 ，0sPEZ2 还 被 发 现在 根 伸 长 区 有 表达 (Bashir et al, 2011; Ishimaru 

et al, 2011) 。 拟 南 芥 AtFRD3 蛋白 定位 于 拟 南 芥 中 柱 匡 和 维 管 组 织 的 细胞 膜 上 ， 在 frd3 突变 体 中 检测 到 

铁 异 常 ， 意 味 着 AtFRD3 在 将 柠檬 酸 运输 至 根木 质 部 的 铁 转运 上 起 作用 (Green & Rogers, 2004) 。 拟 南 芥 

= AtFFT〈 花 黄酮 转运 蛋白 ) 几乎 在 所 有 组 织 都 有 表达 ， 包 括 花 和 种 子 Thompson et al, 2010) 。 

2.2 植物 MATEs 的 生理 功能 

已 有 的 研究 发 现 植物 MATEs 可 以 转运 不 同 的 底 物 ， 底 物 特 异性 也 是 MATE 最 重要 的 特性 之 一 。 尽 管 目 前 

还 没有 发 现 与 其 底 物 特异 性 相关 的 化 学 结构 ， 但 是 从 其 组 织 特异 性 表达 和 亚 细 胞 定位 及 其 底 物 的 多 样 性 来 

看 ， 它 们 行使 的 功能 是 多 种 多 样 的 。 

2.2.1 外 源 性 物质 的 排出 

从 植物 中 最 先 分 离 到 的 MATE 转运 蛋白 是 参与 外 来 化 合 物 的 解毒 。 用 Escherichia coli 进行 功能 筛选 

时 发 现 ， 拟 南 芥 4tD7X1 基因 具有 抗 诺 氟 沙 星 的 作用 (Li et al, 2002) 。 用 4tD7XI 转化 的 大 肠 杆菌 进行 

细胞 功能 分 析 ， 发 现 该 转运 体能 使 有 毒物 质 如 抗生素 和 锅 以 及 两 种 植物 生物 碱 〈 小 辟 碱 和 非洲 防己 碱 ) 外 

排 。 拟 南 芥 中 缺乏 这 些 生 物 碱 ，AtDTX1 可 能 将 这 些 分 子 作 为 外 源 性 物质 从 植物 细胞 中 排出 〈Kuroda & 

Tsuchiya, 2009) 。 拟 南 芥 中 鉴定 到 的 另 一 个 MATE 转运 蛋白 AtALF5 的 基因 突变 能 导致 侧根 形成 的 缺陷 ， 

增加 根系 对 多 种 化 合 物 的 敏感 性 。 在 生理 上 ，AtALF5 和 AtDTX1 一 样 ， 被 认为 能 使 外 源 性 物质 排出 ， 但 

AtALF5 运输 的 底 物 还 没有 得 到 很 好 的 鉴定 (Diener et al, 2001) 。 

2.2.2 次 生 代谢 产物 的 排出 和 累积 

植物 的 生长 过 程 中 产生 了 大 量 的 次 级 代谢 产物 ， 如 生物 碱 、 芷 类 化 合 物 和 酚 类 化 合 物 等 ， 植 物 则 根据 
= 需要 对 这 些 产 物 的 外 排 、 运 输 及 体内 累积 进行 精细 的 调控 。 

O 生物 碱 是 次 级 代谢 产物 的 一 个 主要 种 类 ， 不 同 生物 碱 的 化 学 结构 各 不 相同 ， 它 们 具有 很 强 的 生物 学 活 
性 ， 可 能 对 植物 细胞 产生 毒性 。 因 此 ， 植 物 细 胞 也 发 展 出 了 多 种 生物 碱 脱 毒 机 制 C Sirikantaramas et 
al, 2008) 。 其 中 ， 将 生物 碱 分 泌 到 胞 外 和 转运 到 液 泡 中 是 非常 广泛 而 保守 的 机 制 ， 这 对 生物 碱 脱 毒 非常 

重要 (Shitan et al, 2003) 。 此 外 ， 能 积累 内 源 性 生物 碱 的 三 种 MATE 转运 蛋白 Nt-JATI- (Nicotiana 

tabacum jasmonate-inducible alkaloid transporter 1) 、NtMATE1 和 NtMATE2- (Nicotiana tabacum 

MATE] FU MATE2) 的 编码 基因 从 烟草 中 分 离 出 来 Morita et al, 2009; Shoji et al, 2009) . MRAM 

Nt-JAT1 RA Ppa je n TMH ECE RTE, BOP AR Soh, (NFS ee. mA NtMATEs 则 

具有 将 根 中 尼古丁 转运 到 液 泡 中 的 脱 毒 功能 。 烟 草 叶 片 中 另 一 个 MATE 转运 蛋白 Nt-JAT2 也 作为 尼古丁 转运 

蛋白 被 分 离 出 来 (Shitan et al, 2014) ， 表 明 烟 草 中 多 种 MATE 转运 蛋白 参与 了 尼古丁 转运 ， 它 们 可 能 在 

植物 对 不 同 条 件 的 应 答 中 起 作用 ， 也 可 能 通过 相互 协作 来 对 尼古丁 进行 转运 。 对 这 些 尼古丁 转运 蛋白 的 结 

构 进 行 分 析 ， 可 有 助 于 找到 一 个 识别 尼古丁 的 保守 结构 域 。 

植物 MATE 转运 蛋白 参与 黄连 素 的 转运 。 黄 连 中 黄连 素 通过 一 种 /黄连 素 反 向 转运 蛋白 运输 通道 进入 

液 泡 膜 (Otani et al, 2005) 。 同 样 ， 长 春花 中 两 种 单 熙 呀 唆 生 物 碱 (MIAs) ， 文 多 灵 和 长 春花 碱 ， 在 

叶肉 细胞 液 泡 中 也 是 通过 HH/ MIAs 反 向 转运 蛋白 系统 转运 (Carqueijeiro et al, 2013) 。 最 近 

Takanashiet al (2017) 在 Coptis japonica 中 分 离 到 了 一 种 MATE 转运 和 蛋白， 也 具有 黄连 素 转运 活性 ， 在 

液 泡 黄连 素 的 累积 上 起 作用 。 

这 些 MATEs 并 非 独 立 在 生物 碱 的 转运 和 累积 上 起 作用 ， 除 了 不 同 MATEs 之 间 的 协调 配合 外 ， 还 有 寺 
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转运 蛋白 家 族 和 这 些 MATES 相互 协作 来 完成 这 一 系列 的 生理 活动 。 比 如 ABC 转运 蛋白 (CjABCB1 和 
CjABCB2 ) 能 调节 黄连 细胞 膜 上 的 黄连 素 进入 ， 以 及 Catharanthus roseus 细胞 膜 上 的 长 春花 碱 外 排 
(Shitan et al, 2003; Yu & De Luca, 2013) 。 另 一 种 类 型 的 转运 蛋白， 烟草 NUP1 (nicotine uptake 
permease 1) ， 作 为 烟草 根 细胞 膜 上 的 质子 共 运 输 体 摄取 尼古丁 (Hildreth et al, 2011) 。 这 些 发 现 表 
明 在 植物 细胞 或 植物 体 中 ， 有 不 同 的 转运 蛋白 家 族 相互 协调 转运 某 一 种 生物 碱 。 其 它 新 的 转运 蛋白 的 分 离 
和 鉴定 将 进一步 前 明 植 物 中 生物 碱 转运 的 机 制 。 
植物 的 另 一 种 重要 次 生 代 谢 产物 是 黄酮 类 化 合 物 ， 许 多 植物 以 一 种 种 族 特 异性 的 模式 合成 和 累积 黄酮 
(Ferreyra et al, 2012) 。 到 目前 为 止 ， 人们 主要 提出 了 4 种 黄酮 转运 途径 : ROBT SA. AEH HK S- 
转移 酶 (GST) 介 导 的 、ABC 转运 蛋白 介 导 的 和 MATE 转运 蛋白 介 导 的 运输 。 这 些 途 径 在 同一 个 细胞 内 共存 ， 
有 多 个 研究 结果 提出 他 们 的 功能 是 相互 合作 、 相 互 协调 的 。 例 如 ，ABC 转运 蛋白 可 能 运输 GST- 黄 酮 结合 体 ， 
而 MATE 转运 蛋白 可 能 调节 细胞 内 黄酮 转运 到 小 宫 泡 的 过 程 (Zhao & Dixon, 2009) 。 系 统 进 化 分 析 法 显示 
参与 黄酮 累积 的 MATE 转运 蛋白 形成 了 两 个 独特 分 支 ， 这 可 以 从 它们 的 转运 底 物 原 花 青 素 前 体 和 酰基 化 的 花 
色 萌 的 差异 上 反映 出 来 。 
Arabidopsis TT12， 是 第 一 个 被 发 现 的 运输 黄酮 的 MATE 转运 蛋白 ， 从 种 皮 颜 色 变化 的 突变 体 中 筛选 到 
(Debeaujon et al, 2001) 。 它 可 以 转运 两 种 黄酮 ， 花 青 素 -3-0- 葡 糖苷 〈cyanidin-3-0-glucoside， 
Cy3G) 和 表 儿 茶 酸 -3' -0- 葡 糖苷 (epicatechin-3’ -O-glucoside, E3’G) ，E3' 6 相对 Cy3G 以 更 高 亲 和 人 性 
和 速度 通过 AtTT12 外 排 ， 因 此 E3 G 被 认为 是 AtTT12 的 天 然 转运 底 物 (Marinova et al, 2007) 。AtTT12 
yan 的 同 源 蛋 白 MtMATE1 MEZA Ia (Medicago truncatula) 的 豆 葬 中 分 离 到 。 与 AtTT12 相似 的 是 ，MtMATE1 
SF 定位 于 液 泡 腊 上 ， 也 转运 E3’G 和 Cy36， 该 转运 蛋白 对 E3 G 具有 更 强 的 选择 性 。Arabidopsis tt12 突 变 体 
AY tt 表现 型 能 被 MtMATE1 恢复 ， 在 Medicago truncatula PAY MtMATE] 敲 除 突变 体 也 显示 tt 表现 型 ， 说 
明 MtMATE1 与 AtTT12 功能 同 源 (Zhao & Dixon, 2009) 。 
Yang et al (2016) 从 柿子 的 一 种 PCNA 突变 型 中 分 离 出 了 一 种 Dkmatel 基因 ， 其 表达 模式 和 柿子 发 育 
过 程 中 原 花色 素 的 累积 呈正 相关 ， 拟 南 芥 tt12 突变 体 中 表达 Dkmatel 可 以 补偿 其 转运 E3 G 的 生物 学 功能 
根据 与 AtTT12 的 序列 相似 性 还 分 离 到 了 两 个 苹果 MATEs (Malus X domestic MATE1 和 2 (Frank et al, 
2010) ， 能 恢复 Arabidopsis tt12 突变 体 的 种 子 表 型 。Gao et al (2015) 从 棕色 棉花 (Gossypium 
hirsutum) 纤维 中 分 离 到 了 一 个 TT12 同 源 cDNA 全 长 序列 ， 并 将 之 命名 为 G7712， 其 在 棕色 棉 中 的 表达 量 
是 白色 棉 中 的 1-5 倍 ， 可 能 在 将 原 花色 素 从 细胞 质 转运 到 液 泡 中 起 作用 。 
Ei 7a JR AY MATE 转运 蛋白 MtMATE2 ， 也 作为 AtTT12 WR ROOK, (eS BAH (Solanum 
lycopersicum) MATE 转运 蛋白 SIMTP77 FA RAN PADRE, HI AR A BOA IZ EERO 
异性 (Zhao et al, 2011) o VvAM1 和 VvAM3 一 (葡萄 Vitis vinifera anthoMATE1 和 3) 也 是 作为 
SIMTP77 的 同 源 物 被 分 离 出 来 (Gomez et al, 2009) 。 这 些 MATEs 在 浆果 果皮 细胞 中 的 表达 也 具有 特异 性 
地 ， 其 对 乙酰 化 花 青 素 混合 物 具 有 转运 活性 ， 但 对 非 酰基 化 花色 素 无 转运 活性 ， 如 Cy3G6。 和 葡萄 GST 也 是 一 
个 花色 素 转运 的 候选 蛋白 (Conn et al, 2008) ， 并 且 它 是 VvMYBA1 在 毛 状 根 中 过 表达 时 上 调 最 多 的 基因 
(Cutanda-Perez et al, 2009) ， 但 研究 发 现 MATE 转运 蛋白 和 GST 在 调节 葡萄 中 花色 素 的 累积 上 是 不 相 
KA (Gomez et al, 2011) . SIMTP77 的 另 一 个 同 源 物 ， 拟 南 芥 FFT《〈 花 黄酮 转运 蛋白 ) 也 被 鉴定 出 来 
(Thompson et al, 2010) ， 研 究 表明 AtFFT 在 种 子 发 育 中 的 作用 可 能 和 它 对 黄酮 水 平 的 调控 相关 。 蓝 莓 
果实 中 也 鉴定 到 了 33 种 MATEs， 系 统 发 育 分 析 表 明 其 中 有 6 种 可 能 参与 了 黄酮 的 转运 ， 还 有 2 种 可 能 参与 
了 次 级 代谢 产物 的 运输 (Chen et al, 2015) 。 
MAR (Sorghum bicolor) 中 分 离 到 的 一 个 MATE #416 EAH, SbMATE2, WUE Reis BAH RIENW 
性 的 氰 苷 ,但 是 不 能 转运 花 青 素 Cy36 或 叫 唆 -3- 甲 基 硫 代 葡 萄 糖 起 〈indo1-3-y1-methyl glucosinolate) 
(Darbani et al, 2016) 。 一 个 H=- 反 向 运输 体 可 能 也 参与 了 襄 泡 介 导 的 酚 葡 萄 糖苷 转运 至 质 外 体 的 过 程 
(Tsuyama et al, 2013) 。 利 用 杂交 杨 树 (Populus sieboldii XPopulus grandidentata) 微粒 体 圳 泡 
运输 法 发 现 ， 松 柏 苷 〈 木 质 素 的 主要 组 分 ) 是 以 一 种 质子 依赖 的 方式 运输 ， 也 有 研究 发 现 ABC 转运 蛋白 也 
参与 木质 素 单 体 运 输 到 质 外 体 的 过 程 (Kaneda et al, 2008; Miao & Liu, 2010; Alejandro et al, 
2012) ， 说 明 木 质 素 单 体 运 输 到 质 外 体 也 是 存在 MATE 转运 蛋白 和 ABC 转运 蛋白 的 协调 运输 机 制 。 
2.2.3 金属 离子 的 转运 
除了 对 外 源 性 物质 的 排出 和 一 些 次 生 代 谢 产物 的 转运 之 外 ， 还 发 现 植 物 MATEs 在 金属 离子 的 转运 上 也 
起 作用 ， 研 究 得 比较 多 的 是 其 在 铁 离子 的 转运 和 铝 脱 毒 中 的 作用 。 
因为 铁 是 植物 生长 必需 的 矿物 元 素 ， 植 物 已 经 发 展 出 高 度 复杂 的 系统 来 摄取 和 转运 铁 。 一 些 MATE 转运 
蛋白 也 参与 了 铁 转 运 ， 通 过 排出 柠檬 酸 或 原 儿 茶 酸 鳌 合 铁 来 增加 它 的 可 溶性 。 外 排 柠檬 酸 的 MATE 转运 蛋白 
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之 间 比 较 相 似 ， 和 其 它 MATE 转运 蛋白 差异 很 大 ， 
南 芥 MATE 转运 蛋白 
活性 对 铁 转 运 起 作用 外 ， 


似 的 作用 机 制 ， 表 
铁 的 机 制 则 被 发 现 是 不 同 的 ， 
增加 铁 的 溶解 度 (Kobayashi & Nishizawa, 
研究 还 发 现 AtFRD3 对 铁 在 花粉 粒 和 胚胎 
al, 2011) 。 
铁 从 根 转运 


明 该 机 制 在 被 子 植物 是 ) 


中 也 行使 着 同样 的 功能 
2 HvAAC Tl ( Hordeum vulgare 


(Rogers et al, 
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中 运输 


类 似 地 ， 一 种 豆 科 植物 的 MATE 转运 蛋白 
至 根瘤 的 过 程 (Takanashi et al, 
转运 系统 GmFRD3a 和 GmFRD3b (Glycine max FRD3a 


2013) 。 


泛 存 在 的 保守 机 制 〈Yokosho et al, 
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因此 在 系统 发 育 分 析 中 形成 了 一 个 独特 的 分 化 枝 。 除 了 拟 
AtFRD3 (Arabidopsis thaliana ferric reductase defective 3) 显示 出 森 檬 酸 外 排 
在 水 稻 中 AtFRD3 的 同 源 物 0sFRDL1 (Oryza sativa frd-like 1) 也 具有 一 个 相 
从 土壤 中 摄取 


: 原 酶 还 原 三 价 


发 芽 是 必需 的 (Roschzt 


，LjMATE1 (Lotus japonicus MATE1) , thé 
大 豆 根木 质 部 中 柠檬 酸 和 MATE 转运 和 蛋 
和 3b) 及 黑 麦 ScFRDL1 
2009; Yokosho et al, 

aluminum-activated 


(Secale cerea 
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tardtz et 
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白 介 导 的 铁 


1 FRDL1) 


I 中 还 发 现 大 


和 小雪 


TaMATElb ( Triticum aestivum MATElb) 也 起 着 同 档 
2013) o 

在 拟 南 芥 中 分 离 到 的 一 个 突变 体 e1s1-D (early leaf senescence 1-Dominaint) , | 
MATE 转运 蛋白 基因 ELST 突变 引起 ， 该 基因 和 先前 报道 的 ADP1, BCD1 和 D7X50 同 源 性 高 ， 其 过 表达 能 降低 
el1s1- 了 中 的 铁 含 量 ，els1-D 叶 片 的 加 速 衰 老 能 通过 补充 外 源 性 铁 恢 复 ， 该 基因 和 拟 南 芥 中 的 铁 内 稳 态 相关 
(Wang et al, 2016) 。 从 参与 久 累 积 的 基因 中 分 离 到 的 两 种 水 稳 MATE 转运 蛋白 0sPEZ1 和 
OsPEZ2 (Oryza sativa phenolix efflux zero 1 和 2) 则 被 发 现 通 过 外 排 一 种 酚 类 化 合 物 原 儿 茶 酸 参 与 了 
铁 转 运 ， 这 些 酸 能 歼 合 质 外 体 中 的 铁 从 而 增加 它 在 中 柱 中 的 溶解 度 (Bashir et al, 2011) 。 增 强 子 诱 
突变 法 还 筛选 到 一 个 拟 南 芥 MATE 转运 蛋白 ZRZ (Burko et al, 2011) ， 通 过 另 一 个 过 表达 突变 筛选 也 鉴 
定 到 ZRZ5ERK), {HAVEN BCDI (bushand chorotic-dwarf 1) 筛选 到 (Seo et al, 2012) 。 除 了 在 Atzrz 
过 表达 突变 体 中 观察 到 的 表 型 外 ， bed] 突变 体 还 展现 出 灰 绿 色 叶 片 ， 伴 随 着 叶绿素 和 铁 含量 的 减少 。 eal 
表 型 能 通过 施加 铁 得 到 改善 ， 过 量 的 铁 会 诱导 AtBCD1 的 表达 ， 意 味 着 AtBCD1 NW RARE 
胞 内 铁 平 衡 。 

研究 发 现 铝 耐 受 植 物 根 尖 能 排出 大 量 有 机 酸 ， 通 过 整合 铝 阻 碍 铝 的 吸收 从 而 对 根 产生 保护 作用 (Ma 
et al, 2001) 。 苹 果 酸 和 柠 样 酸 是 根 尖 铝 脱 毒 的 主要 贡献 者 ， 它 们 的 释放 主要 由 MATE 和 ALMT 来 调节 
(Ryan et al, 2010) 。 在 铁 转运 中 起 作用 的 大 麦 HAC T1 也 通过 排出 柠檬 酸 参 与 了 铝 脱 毒 ， 高 梁 
SbMATE 也 有 具有 相似 的 作用 (Sivaguru et al, 2013) 。 从 玉米 中 分 离 到 的 铝 脱 毒 基 因 ZmMATEL 和 ZmMATE2 
都 定位 在 质 膜 上 (Maron et al, 2010) ， 仅 ZmMATE1 显示 出 柠檬 酸 外 排 活性 。ZmMATE2 则 与 OsPEZ1 和 
OsPEZ2 具有 高 度 序列 同 源 性 ， 表 明 ZmMATE2 可 能 在 铝 毒性 中 外 排 酚 类 化 合 物 ， 说 明 铁 和 铝 的 转运 可 能 存在 
Suede eee 


离 到 一 些 同 源 基 因 包 括 拟 南 芥 ACMATEL 7K AR 
OsFRDL4, "23% ScFRPL2、 赤 小 豆 VuMATEL, 


小 麦 TaMATE1b、 卷 心 菜 BoMATE. REAM EcM4TEI 和 EcMATE3 等 ， 
绣球 花 中 也 有 多 种 MATEs 参与 抗 铝 毒害 。 这 些 发 现 表 明 ， 类 似 于 铁 转 运 系统 ，MATE 介 导 的 Al” 解毒 系统 在 
被 子 植物 中 也 是 广泛 保守 存在 的 (Liu et al, 2009; Yokosho et al, 2010; Yang et al, 2011; 
Yokosho et al，2011; Sawaki et al，2012; Wu et al，2014) 。 


的 作用 (Fujii et al, 2012; Tovkach et al, 


一 个 异常 的 


= 
Fa 


= 


= 


MATEs 除了 和 人 金属 离子 的 转运 相关 外 ， 


还 与 阴离子 的 转运 相关 ， 如 C1 (Zhang et al, 


2017) 。 


液 泡 MATEs 转运 蛋白 ，DTX33 和 DTX35， 在 拟 南 芥 中 作为 所 离子 转运 的 重要 通道 调节 膨 压 。 
异 位 表达 DTX33 和 DTX35 引起 液 泡 膜 上 电压 依赖 性 内 向 氯 离子 电流 ， 


动 中 引起 根 毛 和 保卫 细胞 膨 压 的 变化 。 这 两 个 基因 的 突变 则 会 


突变 体 还 会 导致 花粉 管 的 生长 缺陷 ， 从 而 表现 出 较 低 的 生育 率 。 独 立 的 液 泡 膜 片 钳 结果 表 
中 内 向 的 氧 离 子 通道 活性 受 


EYA 


员 作 为 氧 离 子 通 ; 


14E, 


由 于 MATE 转运 蛋 


X 损 。 


白 是 众所周知 的 有 机 化 合 物 转运 和 蛋 
也 扩大 了 这 一 大 家 族 转运 蛋白 的 功能 定义 


烟草 叶肉 


其 高 表达 在 毛 状 根 
导致 根 毛 变 短 和 气孔 变 小 。 


此 外 ， 


两 个 
胞 中 


快速 伸 长 和 气孔 运 
dtx35 单 


> RIZE 


2.2.4 植物 激素 合成 及 信 


号 传递 


明 ， 在 双 突 变 体 
白 家 族 成 


研究 


development program l-Dominant) ， 


成 基因 的 抑 秆 


还 显示 MATE 转运 蛋白 参与 了 植物 激素 的 信 
过 表达 了 一 个 MATE 转运 蛋白 AtADP1， 表 现 出 多 种 性 
叶 的 加 速生 长 ， 早 花 和 侧根 数量 的 增加 (Li et al, 
| 导致 TAA 水 平 的 下 降 引 起 的 ， 而 在 这 个 区 域 AtADP1 存在 过 表达 。 


2014) 。 


号 传递 过 程 。 


拟 南 芥 突变 体 aqp1-D ( altered 
EK, Fi Fie Ae 
这 个 表 型 是 由 于 分 生 组 织 中 植物 激素 生物 合 


一 个 被 命名 为 AtADS1 (activated disease _ susceptibilityl- Dominant) AY MATE 转运 蛋白 在 ads1-D 


突变 体 中 被 发 现 和 植物 疾病 抗 性 


相关 (Sun et al, 


2011) 。 


过 表达 该 基因 能 使 植株 的 水 杨 酸 水 平 下 降 。 
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相反 ，ads1/adp1 的 缺失 则 导致 植株 的 抗 病 能 力 增加 。 拟 南 芥 促进 疾病 易 感 性 5 (eas5) 突变 体 也 显示 出 水 
杨 酸 累积 受 损 ， 降 低 了 拟 南 芥 的 抗 病 能 力 (Nawrath et al, 2002) 。 相 反 ， 拟 南 芥 中 4t5DS5 的 过 表达 促 
进 水 杨 酸 的 累积 及 对 病毒 的 抗 性 〈Ishihara et al, 2008) 。 遗 传 学 和 生物 化 学 分 析 显示 该 MATE 转运 蛋白 
在 表皮 细胞 中 有 将 水 杨 酸 从 叶绿体 的 生物 合成 位 点 转运 至 细胞 质 中 的 功能 (Serrano et al, 2013; 
Yamasaki et al，2013) 。 

对 拟 南 芥 MATES 成 员 的 一 个 综合 突变 分 析 发 现 AtDTX50 作为 脱落 酸 外 排 转 运 蛋 白 起 作用 (Zhang et 
al, 2014) 。 在 atdtx50 突 变 体 中 可 以 观察 到 叶片 中 ABA 大 量 累 积 ， 具 有 更 高 的 干旱 耐 受 性 ， 伴 随 较 低 的 
气孔 导 度 。 一 个 ABA 的 结合 物 ， 脱 落 酸 葡 菊 糖 酯 ， 在 拟 南 芥 的 液 泡 中 累积 ， 其 中 有 质子 反 向 运输 蛋白 的 参 
与 ， 可 能 是 MATE 转运 蛋白 (Burla et al, 2013) . 
2.2.5 其 它 生 理 功 能 

植物 MATE 转运 蛋白 还 在 其 它 的 一 些 生 理 过 程 中 起 作用 ， 包 括 植物 发 育 和 磷 摄 取 及 分 泌 抗 菌 化 合 物 等 。 
MATE 基因 突变 或 者 MATE 转运 蛋白 的 过 表达 导致 的 形态 学 变化 在 转基因 拟 南 芥 中 也 观察 到 。0sM47B7 和 
OsMATE2 是 砷 处 理 后 上 调 的 两 个 基因 (Tiwari et al, 2014) 。 拟 南 芥 中 OsMATEL 或 0sM4ATE2 的 过 表达 会 
导致 多 效 表 型 ， 如 叶 长 、 早 花 ， 以 及 对 PstpC3000 的 易 感 性 增强 ， 参 与 发 育 、 和 生物钟 和 防御 反应 的 各 种 拟 
南 芥 基因 也 被 调节 等 。 在 玉米 中 还 分 离 到 一 个 NATE 基因 的 突变 体 Big embryo 1 (Rigel) » SRAM 
Lis erage 在 Bigel RÆ P, CYP7SARAN ZA Li. BIGEL 定位 于 高 尔 基体 ， 意 味 着 它 

能 在 分 泌 信 号 分 子 上 起 作用 ， 从 而 调节 侧 生 器 官 的 发 生 时 间 (Suzuki et al, 2015) 。 此 外 ， 还 有 研究 
eh eal a 蛋白 负 调 节 胚 轴 细 胞 的 伸 长 (Wang et al, 2015) 。 拟 南 芥 的 一 
种 MATE 转运 蛋白 RHC1 (RESISTANT TO HIGH CO:) ， 还 能 和 其 它 和 蛋白 一 起 调节 C0s 诱 导 的 气孔 关闭 过 程 
(Tian et al, 2015) 。 在 P 缺 乏 的 条 件 下 ， 白 羽 扇 豆 (Lupinus albus) 能 长 出 艇 状 根 ， 其 中 LaMATE 高 
表达 (Uhde-Stone et al, 2005) 。 研 究 显 示 ，P 胁迫 下 Lupinus 根 释放 大 量 的 人 苹果 酸 和 柠 榜 酸 (Cheng 
et al, 2011) ， 而 LaMATE 显示 出 与 柠檬 酸 转运 MATEs 高 度 相 似 的 序列 同 源 性 ， 表 明 LaMATE 在 簇 状 根 中 可 
能 作为 一 个 柠檬 酸 外 排 的 载体 存在 。 然 而 ，LaMATE 不 能 补充 一 个 具有 天 然 LaMATE 启动 子 的 atfrd3 突变 体 
的 功能 ， 因 此 其 功能 还 有 待 进一步 研究 。 

3 展望 

以 上 大 量 研究 证 明了 MATEs 转运 底 物 和 生物 功能 的 多 样 性 。 一 方面 ， 这 些 研究 成 果 可 以 为 相关 应 用 提 
供 重 要 的 理论 指导 。 有 目前 通过 基因 工程 手段 在 多 种 植物 中 表达 一 些 耐 铝 基因 ， 获 得 了 多 种 相关 转基因 耐 铝 
植物 (Magalhaes et al, 2007; Zhou et al, 2014; Wu et al, 2014) ， 有 望 在 铝 污染 的 酸性 土壤 中 进 
行 植被 修复 。 如 果 在 植物 中 过 表达 具有 外 排外 源 性 物质 作用 的 MATE 基因 ， 能 增强 植物 对 一 些 有 毒物 质 的 外 
排 能 力 的 话 ， 将 减少 这 些 物质 对 植物 的 损伤 ， 对 有 相应 污染 的 土壤 上 进行 植被 修复 也 会 具有 重要 意义 。 此 
外 ， 还 可 以 考虑 通过 过 表达 能 累积 植物 体内 某 些 生物 活性 物质 的 MATE 基因 ， o T R 
为 可 能 ， 为 更 容易 得 到 植物 源 的 生物 活性 物质 提供 帮助 。 另 一 方面 ， 从 这 些 研 究 中 发 现 ， 根 据 和 蛋白 结构 分 
= 类 的 同一 亚 家 族 的 MATEs 可 能 具有 相同 或 相似 的 作用 ， 说 明 它 们 的 结构 和 功能 具有 相关 性 。 目前 很 多 植物 
© MATEs 和 蛋白 的 转运 特性 还 没有 阐明 ， 也 还 没有 研究 发 现 与 植物 MATEs 底 物 特异 性 相关 的 化 学 结构 ， 这 可 能 
是 因为 其 结构 与 功能 相关 性 研究 比较 少 的 缘故 。 不 过 基于 细菌 NorM 结构 的 一 些 研究 已 经 表明 了 其 结构 和 转 
运 底 物 的 关系 (Tamanna & Ramana, 2015; Lu et al, 2016; Radchenko et al, 2015) 。 相 信 随 着 对 植 
物 MATEs 研究 的 深入 ， 通 过 计算 机 模拟 对 其 结构 不 断 地 进行 解析 ， 将 加 快 预测 植物 中 的 MATE 基因 ， 解 析 其 
结构 和 推测 其 可 能 的 底 物 ， 找 到 其 结构 与 功能 的 相关 性 ， 甚至 可 以 通过 基因 突变 来 对 强 白 结构 进行 改 
， 进 一 步 通 过 遗传 育种 的 手段 改良 植物 性 状 ， 配 合 对 环境 条 件 的 调节 来 更 好 的 运用 植物 MATEs 资 
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